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传统 傣 药 竹 叶 兰 的 花粉 团 发 育 及 分 类 学 意义 
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摘要 : 利用 石蜡 切片 技术 观察 了 兰 科 单 型 属 竹 叶 兰 属 的 花粉 团 发 育 过 程 , 包括 花形 态 解 剖 特 
征 、8 个 花粉 团 的 形成 机 制 、 花 药 壁 发 育 模式 、 小 孢子 发 生 及 雄 配子 体 发 育 等 特征 ， 为 该 属 
杂 的 系统 亲缘 关系 提供 胚胎 学 证 据 ， 结 果 如 下 。 成 熟 花 药 有 两 个 药 室 ， 每 个 药 室 有 4 个 一 
艇 金色 的 花粉 团 ,被 白色 花药 帽 。 早 期 花药 原 基 分 化 出 的 一 对 并 列 侧 生 药 室 ， 每 个 药 室 中 央 
小 孢子 赛 分 化 出 一 对 纵横 交错 的 不 育 隔 膜 组 织 将 其 分 割 为 4 A CEA NUT SE, 最 后 发 育 为 4 
个 花粉 团 。 花 药 成 熟 时 ， 由 于 每 个 药 室内 的 花粉 团 间 的 隔膜 组 织 发 生 不 彻底 降解 ， 导 致 4 
个 花粉 团 在 花药 开裂 处 粘 合成 一 和 能。 发 育 完好 的 花药 壁 共 有 6 ~ 7 层 ， 由 外 到 内 为 表皮 、3 ~ 
4 层 药 室 内 壁 、 中 层 和 双核 绒 秸 层 , 符合 多 层 型 花药 壁 的 发 育 模 式 。 花药 成 熟 时 ,表皮 退化 ， 
纤维 性 加 厚 发 生 在 3 ~ 4 层 药 室内 壁 ， 中 层 和 绒 千 层 彻底 降解 。 小 孢子 母 细胞 通过 同时 型 胞 
质 分 裂 产生 了 正四 面体 型 、 左 右 对 称 、 十 字 交 叉 型 排列 的 小 孢子 四 分 体 。 小 孢子 四 分 体 继 续 
保持 在 同一 肘 服 质 内 完成 了 雄 配子 体 发 育 ， 形 成 了 2 - 细胞 型 的 四 合 花粉 。 四 合 花 粉 两 两 或 
松散 或 紧密 排列 ， 构 成 了 粉 质 花粉 团 。 在 前 人 的 研究 基础 上 ， 本 文 证 实 、 补 充 并 分 析 了 竹 叶 
兰 属 的 花粉 团 发 育 特征 ， 为 该 属 的 杂 缘 关系 提供 了 胚胎 学 证 据 。 
X: 竹 叶 兰 ， 花 粉 团 发 育 ， 小 孢子 发 生 ， 多 层 型 花药 壁 ， 分 类 学 
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Pollinia development in Arundina graminifolia 


(Orchidaceae) with taxonomic implications 
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Abstract: Pollinia development in Arundina graminifolia was investigated using paraffin section 
in order to clarify the relationships on a monotypic genus of Arunidnia. A ripened anther was 
composed of two thecae containing 2 clusters of 4 - pollinia with a white anther cap. The anther 
primordium was differentiated into a pair of lateral thecae bending toward the labium. Due to a 
combination of a cross and a longitudinal sterile septum differentiated in the center of each 
micrsoporangia, 4 sub-microsporangia produced and finally developed into 4 pollinia adherent 
together at the base by the incomplete degradation of septa. A complete anther wall was composed 
of 6 -7 layers, including an epidermis, 3 - 4 fibrous thickened endothecia, a middle layer, and a 
bi-nucleated tapetum, which conformed to the massive type. The microspore mother cells 
produced microspore tetrads through simultaneous cytokinesis, which were arranged in tetrahedral, 
isobilateral, and decussate types. The microspore tetrads developed into 2 - celled pollen tetrads 
which grouped into granular pollinia. Some embryological features during pollinia development in 
A. graminifolia were reconfirmed, supplemented, and emphasized based on the data reported, 
which could provide better understanding of its generic relationships. 
Key words: Arundina graminifolia, pollinia development, microsporogenesis, massive type of 
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类 少 有 的 “ 杂 草 类 ”兰花 , 广泛 分 布 在 亚洲 的 热带 和 亚热带 地 区 (Seidenfaden & Wood, 1992; 
Lamb, 2010)， 生 长 在 海拔 400-2800m 的 草 坡 、 溪 谷 旁 、 灌 从 下 或 林 中 。 在 我 国 ， 该 属 见 于 


南方 热带 和 亚热带 地 区 〔 陈 心 启 ，1999; Chen & Stephan, 2009)。 在 物种 分 类 上 ， 竹 叶 兰 属 


曾 被 处 理 为 1 种 ,或 2 种 ,或 2 亚 种 (Chen & Stephan, 2009; Averyanov, 2007; Yorifuji et al., 
2015)。 早 期 研究 认为 这 是 由 于 它 分 布 广 、 生 境 多 样 、 叶 型 和 花色 变异 较 大 引起 的 (Holttum,， 
1953; Henderson, 1954), 后 来 的 叶 形 态 解剖 和 分 子 证 据 也 证 实 了 这 一 点 (Lamb, 1994; Yorifuji 


et al., 2015)。 对 于 竹 叶 兰 表现 出 来 的 形态 变异 ,我 国 植物 学 家 先 谨 慎 地 认为 该 属 有 1~2 种 ( 陈 


了 


IL 


纳 了 单 型 属 的 概念 ， 认 为 竹 叶 兰 是 一 个 适应 不 同 生境 变异 较 大 的 广义 
然而 ， 竹 叶 兰 属 在 亚 族 水 平 上 的 系统 位 置 和 亲缘 关系 尚 不 清楚 ， 
(Thuniinae)， 或 贝 母 兰 亚 族 (Coelogyninae )， 或 竹 叶 兰 亚 族 (Arundininae )。 例 如 ， 传 统 


必 户 ，1999)， 后 来 明确 地 倾向 于 我 国 只 有 1 个 种 的 观点 (Chen & Stephan, 2009)。 本 文采 


o 


曾 被 归并 到 笋 兰 亚 族 


形态 分 类 学 把 它 放 于 笋 兰 亚 族 (Dressler et al., 19600, AE XAFA (Dressler, 1993; 


陈 心 启 ，1999)， 并 认为 它 与 算 兰 属 (Thunia)、 白 及 属 (Bletilla) 和 


国外 分 布 的 几 个 小 属 


(Bromheadia, Claderai, Dilochia, Trichoma) 亲缘 关系 较 近 (Dressler, 1960; Holttum, 1964). 


另 一 方面 ,分子 系统 学 把 它 放 在 贝 母 兰 亚 族 (Freudenstein & Chase, 2015; Chase et al., 2015), 


或 Arethusinae 亚 族 (Li et al., 2016)， 认 为 它 的 近 缘 类 群 为 ， 贝 母 兰 属 (Coelogyne )、 独 藉 


兰 属 (Pleione)、 足 柱 兰 属 CDendrochilum) 和 国外 分 布 的 两 个 小 
事实 上 ， 尺 管 分 子 系统 学 明确 地 把 兰 科 分 为 五 个 亚 科 , 但 关于 亚 科 内 的 族 、 亚 族 的 界定 及 其 


属 (Dilochia & Glomera)。 


亲缘 关系 依旧 混乱 , 吸 待 更 多 的 证 据 来 淤 清 , 竹 叶 兰 属 也 不 例外 (Cameron et al., 1999; Chase 


et al., 2003, 2015; Freudestein & Chase, 2015; Li et al., 2016). 考虑 到 与 竹 叶 兰 属相 关 的 几 个 亚 
族 的 界限 划分 存在 争议 ， 确 定 或 澄清 它 的 近 缘 类 群 的 系统 关系 就 显得 
兰 科 花药 发 育 特征 表现 出 丰富 的 多 样 性 和 特殊 性 , 包括 花粉 团 数 


发 育 模 式 、 小 孢子 发 生 和 雄 配 子 体形 成 等 胚胎 学 特征 在 亚 科 、 亚 族 和 


尤为 重要 。 


目的 形成 机 制 、 花 药 壁 


H 


属 间 差 异 较 大 ， 具 有 重 


要 的 分 类 学 意义 (Swamy, 1949; Sood, 1989; Freudestein & Rasmussen, 1996; Johnson & 


Edwards, 2000; Freudestein & Chase, 2015; Chase et al., 2015; Givnish et al., 2015 )。 早 期 研究 观 


察 了 竹 叶 兰 (Rao, 1967) 和 一 个 近 缘 属 Bromheadia (Jeyanayaghy & Rao,1966). 的 花 和 种 子 
的 发 育 过 程 ， 揭 示 了 它们 的 花药 壁 由 5 ~ 6 层 细胞 组 成 ， 腺 质 型 绒 千 层 ， 以 及 小 孢子 四 分 体 
的 排列 方式 等 。 其 中 ， 竹 叶 兰 属 的 绕 息 层 为 双核 ， 而 Bromheadia 的 为 单 核 。 在 上 述 文献 资 


料 中 , 关于 竹 叶 兰 属 及 其 近 缘 类 群 的 花药 发 育 过 程 中 涉及 到 的 一 些 


具体 描述 (Jeyanayaghy & Rao, 1966; Rao,1967; Swamy, 1949; Johri et al., 1992), A: 花粉 团 


要 的 胚胎 学 特征 都 没有 


的 形成 机 制 、 花 药 壁 发 育 类 型 、 小 孢子 母 细 胞 减 数 分 裂 的 胞 质 分 裂 方式 以 及 花粉 发 育 过 程 中 


的 败 育 现象 等 ， 


由 于 具有 较 高 的 观赏 和 药 用 价值 , 竹 叶 兰 的 研究 主要 集中 在 种 子 无 菌 萌发 、 原 球茎 诱导 


培养 (如 : 陈 之 林 等 ，2006; 张 文 珠 等 ，2011; Cordova & Thammasiri, 2016) 、 细 胞 学 〈 黄 


明 忠 等 , 2010)、 繁殖 生态 学 (Sugiura, 2014) 和 化 学 成 分 及 药 ) 


活性 分 析 等 方面 (如: Liu et., 


2005; Hu et al., 2013; Gang et al., 2014; 董 伟 等 ，2015)。 值 得 一 提 的 是 ， 随 着 人 为 干扰 活动 


的 增加 ， 竹 叶 兰 在 亚洲 原 产 地 被 列 为 珍稀 濒危 物种 (Sugirua, 2014) ， 但 在 美洲 中 部 和 南部 
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以 及 太平 洋 诸 岛 ， 已 成 为 颇具 优势 的 归 化 种 (Pridgeon et al., 2005; Okinawa, 2006) ， 被 视 为 


其 有 潜伏 1 


为 在 原 产 地 加 强 


生 的 外 来 入 侵 


1 材料 与 方法 

实验 材料 采集 于 中 国 科学 院 西双版纳 热带 植物 园 南 药 园 ， 栽 培 多 年 ， 正 常 开花 。2017 
采集 不 同 发 育 阶 段 的 花蕾 和 开放 花 。 取 部 分 新 鲜 材 料 在 Leica. 体式 显 
微 镜 下 观察 拍照 成 熟 花 的 形态 解剖 特征 ， 其 余 新 鲜 材 料 固定 于 50% 的 酒精 ，24 小 时 后 转 到 
70% 的 酒精 常温 保存 。 
材料 经 酒精 系列 脱水 、 二 甲 茶 透明 、 石 蜡 包 埋 后 ， 用 Leica RM2235 切片 机 切片 ， 


年 和 2018 


7 um; 铁 钒 - 苏 木 精 染 色 , 中 性 树脂 封 片 , 烘 干 后 的 切片 在 


年 连续 两 年 


物种 CKolanowska & Konowalik, 2014) 。 因 些 ， 本 文 利用 石蜡 切片 
技术 观察 竹 叶 兰 的 花粉 团 发 育 过 程 , 为 更 好 地 理解 它 的 系统 亲缘 关系 提供 胚胎 学 证 据 ， 同 时 
LE 就 地 保护 ， 在 原 产 地 外 形成 入 侵 的 生物 学 机 制 提供 繁殖 生物 学 订 


解剖 镜 下 剥 去 多 余 的 花 苯 和 花 辩 ， 仪 留 合 蕊 柱 做 石蜡 切片 


照片 用 图 像 编 辑 软件 Adobe Photoshop 7.0 排版 分 析 。 
2 观察 结果 
2.1 花形 态 解 剖 特 征 


总 状 花序 项 生 ， 


枚 ， 呈 狭 顶 圆 披 针 形 ; 


H 2 ~10 条 人 花 ， 每 次 仅 开放 一 休 。 花 大 ， 
TEE 2 枚 ， 贴 生 于 芒 柱 基部 ， 卵 状 椭圆 形 ， 与 苯 片 近 等 长 ， 
茹 请 ， 层 淤 近 长 卵 圆 状 ， 基 部 内 弯 且 围 抱 合营 柱 ， 前 端 具 不 规则 裙 令 “图 版 I: 1,2) 


尼康 E600 光学 显微镜 观察 并 拍照 


E 


观察 。 切 片 
厚度 为 5 ~ 


H 


LH 


$ 


星 粉红 色 或 略 带 紫色 ; Sp 3 


明显 宽 


长 达 1.5 ~ 2 cm， 淡 紫 色 ， 顶 部 两 人 出 有 咽 怒 ， 延 伸 至 花药 背部 ， 基 部 无 明显 的 蕊 柱 足 ， 蕊 史 


AXS, 日 色 ( 


金黄 色 的 花粉 


TAEZDERA HH, 


9-112. 


图 版 1: 3-5)。 花 药 由 两 个 药 室 
HUE. (EM 


背部 光滑 ， 药 帽 底部 边缘 具 浅 齿 ， 内 壁 有 明显 的 花药 壁 残 


组 成 (图 版 I 6,9)， 每 个 成 熟 的 花药 室 有 4 个 
团 为 粉 质 (图 版 E 7,8). WARA, ELR, MAHE 


3k (图 版 I: 


H (50, mA Mimi 


正面 (3)、 侧 面 C40 AUT 


E (2); 3-S. 合 营 柱 


Erg CD) Apr 


的 正面 (图 


E, WA; 9-11. 花药 帽 


的 花药 帽 ; 7-8. 4 个 花粉 团 粘 合成 一 篮 ,， 金黄 


9 11 )， 示 头盔 状 花 药 帽 ， 内 壁 有 残留 的 花药 壁 ， 背 部 光滑 ， 顶 部 浅 裂 ; 


a. 4t 


H]; pe. 


E: et. AHR; ds. P); lip. 


a N j 
iv& 
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TEIE; r. Se. 

1-2. A flower in front (1) and side (2) views, noting the shape of lip; 3-5. A column in front (3), side (4) and back 
(5) views, noting anther and rostellum; 6. Pollinia in anther cap; 7-8. 8 pollinia arranged in two clusters, noting 
granular pollinia; 9-11. Anther cap in front (9), side (10), and back (11) views, noting the degenerated anther wall 
in the inner side, a cleft on the back top, and some teeth at the bottom. a. anther; ac. anther cap; aw. anther wall; c. 


column; ct. connective tissue; ds. dorsal sepal; lip. labium; Is. lateral sepal; p. pollinia; pe. petal; r. rostellum. 


图 版 I 竹 叶 兰 的 花 解 剖 特 征 


Plate I Floral anatomy in Arundina graminifolia 
2.2 八 个 花粉 团 的 形成 机 制 
早期 的 花药 原 基 为 一 团 细胞 分 裂 活动 旺盛 的 分 生 组 织 细胞 , 随 着 中 央 药 隔 组 织 细胞 的 分 
化 形成 了 一 对 逐渐 向 层 狼 普 曲 的 并 列 药 室 ， 包 误 着 分 化 好 的 孢 原 细胞 组 织 。 接 着 ， 药 室内 不 
同 区 域 的 屯 原 细胞 有 了 三 条 分 化 途径 : 位 于 药 室 中 央 的 孢 原 细胞 带 分 化 不 育 隔膜 组 织 ; 药 室 
表皮 下 的 一 层 移 原 细胞 充当 初生 周 乡 壁 细胞 ; 其 余部 位 的 犯 原 细胞 直接 发 育 为 小 允 子 母 细胞 
(图 版 I: 1.2)。 在 小 孢子 母 细胞 减 数 分 列 期 间 ， 每 个 药 室 沿 中 央 的 极 轴 (图 版 I: 28) 和 
赤道 轴 (图 版 I: 9,10) 分 化 出 两 条 纵横 交错 的 不 育 隔 膜 组 织 ， 以 十 字 交叉 的 方式 把 小 孢子 
襄 分 化 为 4 个 次 生 小 犯 子 秦 ,到 花药 成 熟 时 发 育 为 4 个 花粉 团 。 在 花粉 团 发 育 过 程 中 ， 从 小 
钨 子 母 细胞 进入 减 数 分 型 之前， 每 个 药 室 的 4 MENTER S Ez RE ODE CIR 
Hf， 1-4)， 到 小 孢子 四 分 体 阶段 ， 随 着 花药 壁 中 层 和 红 息 层 细 胞 的 降解 ， 次 生 小 夕子 圳 和 花 
> 药 壁 之 间 出 现 了 明显 空 阶 (图 版 I: 5.6)。 与 此 同时 ， 每 个 药 室 的 隔膜 组 织 也 发 生 不 同 程度 
a: 降解 ， 在 花粉 团 成 熟 时 ， 靠 花药 开裂 处 的 隔膜 组 织 比 近 药 隔 组 织 的 降解 速度 快 且 彻 底 ，( 图 
= MEI. 6-8), BERAR A 个 花粉 团 出 现 了 部 分 融合 竹 连 〔 图 版 I: 8)， 构 成 了 4 个 
一 簇 的 花粉 团 ( 图 版 I: 7,8)。 


et. 


S e o9um 


1-2. 早期 花药 原 基 分 化 为 由 药 隔 组 织 相连 的 一 对 并 列 侧 生 药 室 ， 超 唇 辩 方向 弯曲 生长 ， 每 个 药 室 中 央 分 化 


出 一 条 纵向 的 隔膜 组 织 将 孢 原 细胞 组 织 分 为 两 部 分 (2); 3 -4. 在 小 孢子 母 细胞 减 数 分 裂 期 间 ， 每 个 药 室 的 


纵向 隔膜 组 织 不 断 扩大 ， 把 小 孢子 窒 分 化 为 明显 的 2 个 次 生 小 孢子 训 ， 5-6. 小 孢子 四 分 体 时 期 的 花药 室 ， 


次 生 小 孢子 时 和 花药 壁 之 间 出 现 了 明显 的 空 阶 ， 部 分 小 孢子 四 分 体 排 列 松散 ; 7- 8。 2 - 细胞 型 花粉 时 期 的 


TTI 
trt 
CD 


花药 室 纵 切 面 ， 示 药 室 顶部 开裂 ， 准 备 散粉 ， 注 意 药 室 开裂 处 的 花粉 团 间 出 现 了 融合 秋 连 (8: 箭头 所 示 )， 


9-10. 小 孢子 母 细胞 减 数 分 裂 期 (9) 和 2 - 细胞 型 花粉 时 期 C100. 花药 的 横 切 面 ， 示 花药 发 育 过 程 中 ， 每 


个 药 室 中 央 沿 极 轴 和 赤道 轴 分 化 出 两 条 纵横 交错 的 不 育 隔 


旧 织 ， 将 每 个 药 室 的 孢子 宫 分 化 为 4 个 次 生存 


zu 
E 
Mm 


TE, RRAK 4 ARRIER A. ct. 药 隔 组 织 ; lip. EW: p. 花粉 团 , sp. 开裂 处 ;ss. 不 育 隔膜 组 织 。 


1-2. Anther primordium was initiated into a 2-lateral thecae bending toward the labium with a connective tissue; 
3-4. During the meiosis of microspore mother cells, a longitudinal sterile septum divided each theca into two 
sub-sporangia surrounded tightly by anther wall; 5-6. At the stage of microspore tetrads, two sub-sporangia 
became loosened and separated from anther wall; 7-8. The mature anther split due to the anther wall broken, 
noting two pollinia becoming partially united at the top part (arrow in Fig.8); 9-10. Transverse sections of an 
anther at the stages of microspore mother cells (9) and at 2-celled pollen tetrads, indicating a longitudinal and a 
cross sterile septa separated each sporangium into 4 sub-sporangia in each theca. ct. connective tissue; lip. labium; 
p. pollinia; sp. split; ss. sterile septum. 

图 版 I 竹 叶 兰 8 个 花粉 团 的 形成 机 制 
PlateII The formation pattern of 8 pollinia in Arundina graminifolia 

2.3 花药 壁 的 发 育 模式 

早期 花药 原 基 由 最 外 一 层 排列 整齐 的 表皮 细胞 和 靠 内 的 一 团 染色 较 深 的 孢 原 细胞 构成 。 
TEM. 表皮 下 的 一 层 孢 原 细胞 充当 了 初生 周 缘 壁 细胞 的 功能 , 通过 平 周 分 裂 为 靠 外 的 外 次 生 
周 缘 壁 细胞 和 靠 内 的 内 次 生 周 缘 壁 细胞 (图 版 IT: 1)。 前 者 直接 发 育 为 第 一 层 药 室内 壁 ， 
后 者 继续 进行 几 次 平 周 分 裂 ， 依 次 产生 了 2 ~ 3 层 药 室 内 壁 、 中 层 和 绕 息 层 ( 图 版 M: 2,3), 
在 小 孢子 母 细 胞 阶段 完成 了 花药 壁 发 育 ( 图 版 HI: 4)。 发 育 完好 的 花药 壁 共 有 6~7 层 (图 
版 IE: 4,6)， 由 外 至 内 , 分别 为 : 表皮 、3 ~ 4 层 药 室 内 壁 、 中 层 和 绒 秸 层 ， 符 合 多 层 型 〈the 
massive type) 花药 壁 发 育 模 式 (Sood, 1989)。 小 孢子 母 细 胞 减 数 分 裂 期 间 ， 中 层 和 绕 息 层 
开始 退化 ， 导 致 乱 子 夺 和 花药 壁 之 间 出 现 明 显 的 空 阶 (图 版 II: 6-9)。 绒 秸 层 细 胞 小 ， 呈 
AW, IIZ (KRM: 4.5)， 属 于 腺 质 型 绕 秸 层 。 同 时 ， 表 皮 细 胞 也 开始 发 生 降解 ， 呈 不 规 
则 此 状 排列 《图 版 II: 6)， 到 2 - 细胞 花粉 时 期 ， 逐 步 退化 为 残迹 〈 图 版 三: 7-12)。 在 雄 
配子 体形 成 阶段 ，3 ~ 4 层 药 室内 壁 细 胞 轮 亡 增 大 ， 阔 卵 形 ， 开 始 出 现 不 均匀 的 纤维 性 加 厚 ， 
到 2- 细胞 花粉 时 (图 版 IE: 7-12), 4EZGBEDUBI P 1 ~ 2 层 药 室 内 壁 ， 在 药 室 项 部 出 现 裂 口 

CESAR II: 12)， 准 备 散 粉 。 
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1. 早期 的 花药 原 基 ， 表 皮下 的 一 层 孢 原 细胞 充当 了 初生 周 缘 细 胞 的 功能 ， 平 周 分 裂 形成 两 个 内 外 的 次 生 周 


缘 细胞 〈 箭 头 所 示 ); 2. 外 次 生 周 缘 壁 细胞 直接 发 育 为 第 一 层 药 室内 壁 ， 内 次 生 周 缘 比 细胞 经 过 1 ~ 2 次 平 


周 分 裂 形成 了 3 层 药 室内 壁 和 继续 分 裂 形成 中 层 和 


ik: 


药 室 内 壁 有 3 ~4 层 ; s. 图 4 方 让 


医 部 分 放大 : 


REJA 


mR 


的 子 细胞 (第 头 所 示 ); 3-4. 发 育 完全 的 花药 壁 ， 


层 细 胞 为 双核 (第 头 ); 6-9. 小 孢子 母 细胞 减 数 分 


裂 阶段 ， 中 层 和 绒 息 层 逐 渐 被 吸收 降解 ， 药 室内 壁 方式 不 均匀 的 纤维 性 加 厚 ， 表 皮 细 胞 逐渐 变 退 化 ，10-11. 


小 孢子 发 生 阶 段 ， 药 室内 壁 逐 层 降解 ，12. 2 - 细胞 花粉 时 期 ， 花 药 壁 仅 剩 药 室 内 壁 ， 出 现 断裂 ， 准 备 散 粉 。 


en. 药 室内 壁 ; ep. KÆ; isp. 内 次 生 周 缘 壁 细胞 ，ml. 中 层 ; esp. 外 次 生 周 缘 壁 细胞 ，ta. REJE. 


1. A hypodermal archesporial cell functioned as primary parietal cell,dividing into the outer and inner secondary 
parietal cells; 2. The outer one directly functioned as the first layer of endothecium, while the inner one produced 
other 2-3 endothecia and a middle layer and a tapetum (arrow); 3-4. A complete anther wall consisted of epidermis, 
3-4 endothecial, a middle layer, and a tapetum; 5. The enlargement of a box part in fig.4, noting the 2-nucleated 
tapetum (arrows); 6-9. During the meiosis of microspore mother cells, epidermis, the middle layers, and tapetum 
became degenerated while 3 endothecial became fibrous thickened; 10-11. The epidermal cells become flat and 
elongated, while endothecia became degraded gradually; 12. At 2-celled pollen stage, the anther wall continued 
degraded and split. en. endothecium; ep. epidermis; isp. the inner secondary parietal cell; ml. the middle layer; osp. 
the outer secondary parietal cell; ta. tapetum. 

图 版 II 竹 叶 兰 的 花药 壁 发 育 


Plate III Anther wall development in Arundina graminifolia 


2.4 小 孢子 发 生 和 雄 配 子 体 发 育 

小 孢子 母 细胞 呈 不 规则 多 边 形 ， 细 胞 轮廓 增 大 ， 核 质 比 大 ， 排 列 紧 密 《〈 图 版 V: 1)。 小 
孢子 母 细胞 经 过 减 数 分 裂 了 两 个 子 核 〈 图 版 区 : 2,3)， 没 有 形成 子 细胞 壁 ， 保 持 在 同 
一 个 细胞 壁 内 ， 完 成 了 减 数 分 裂 I， 产 生 了 子 细胞 壁 不 明显 的 小 孢子 四 分 体 前 体 〈 图 版 NV: 
4)。 接 着 四 个 小 孢子 同时 形成 了 明显 的 子 细胞 壁 , 发育 为 被 脐 采 质 包 被 的 小 孢子 四 分 体 (图 
版 NN: 5,6)。 因 此 ， 小 孢子 母 细 胞 减 数 分 裂 的 胞 质 分 裂 方 式 为 同时 型 (Davis，1966)。 在 雄 
配子 体 发 育 过 程 中 , MATARA MPRA PEMER, 而 是 继续 以 四 分 体 的 形式 完成 
有 丝 分 裂 , 形成 了 小 的 生殖 细胞 和 大 的 营养 细胞 ,发 育 为 2- 细 胞 型 的 四 合 花 粉 (图 版 IV: 8, 
9)。 四 合 花粉 两 两 结合 ， 有 的 排列 紧密 ， 有 的 稀 玻 分 开 ， 构 成 了 松散 型 的 粉 质 花粉 团 〔 图 版 
I: 7,8)。 在 雄 配 子 体 发 育 过 程 中 ， 小 孢子 吉 外 缘 的 部 分 小 孢子 四 分 体 未 能 继续 进行 有 丝 分 
4, 出 现 了 花粉 败 育 现象 (图 版 IV: 12)。 小 孢子 四 分 体 排列 形式 多 样 , 主要 为 正四 面体 (图 
WIV: 6-9) 和 十 字 交 叉 排 列 〈 图 版 IV: 11)， 稀 左右 对 称 型 (图 版 V: 10)。 


NS 
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NS 


1. 小 孢子 母 细 胞 多 边 形 ， 排 列 紧密 ，2-6. 小 孢子 发 生 : GARGROYTAR IBN] 2)， 减 数 分 裂 工 后 期 (3)， 减 数 


分 裂 开 末 期 (4)， 小 孢子 四 分 体 (5，6); 7-11. 雄 配 子 体 发 育 : 小 孢子 有 丝 分 裂 形 成 2 核 (7)， 生 殖 细 胞 


靠边 ， 呈 月 牙 形 〈8)， 生 和 殖 核 并 入 营养 核 (9)，2 - 细胞 型 花粉 (10, 11)， 小 孢子 四 分 体 排列 形式 多 样 : 正 


四 


面体 〈6-9)， 左 右 对 称 〈10)， 十 字 交 叉 (11); 12. 败 育 花粉 。 


1. Microspore mother cells; 2 - 6. Microsporogenesis: metaphase I (2), anaphase I (3), telophase II (4) in meiosis, 


microspore tetrads (5, 6); 7 - 11. Male gametogenesis, microspore divided into 2 nuclear daughter cells, a 


generative cell lying side while vegetative cell at the center of the cell (7, 8), a generative cell moved into 


vegetative cell (9), 2-celled pollen tetrads (10, 11), noting the microspore and pollen tetrads in tetrahedral (6-9), 


isobilateral (10), decussate (11) arrangements; 12. Aborted pollens. 


图 版 IV 竹 叶 兰 的 小 孢子 发 生 和 雄 配子 体 发 育 


Plate IV Microsporogenesis and male gametogenesis in Arundina graminifolia 


3 讨论 


3.1 竹 叶 兰 花药 发 育 过 程 中 的 胚胎 学 特征 的 证 实 、 浴 清和 补充 


一 些 花 药 发 育 特 行 


通过 和 前 人 研究 过 的 竹 叶 兰 的 花药 发 育 特征 (Rao, 1967) ERDI, KER, 3$ 
清和 补充 了 该 属 花 药 发 育 过 程 中 的 一 些 具有 分 类 学 意义 的 胚胎 学 特征 。 首先 , 本 文 观察 到 的 
E 和 前 人 的 一 致 , 证 实 了 竹 叶 兰 的 花药 发 育 有 以 下 稳定 特征 : 花药 2 室 , 6 ~ 


7 层 花 药 壁 ， 双 核 型 绒 馈 层 属 分 泌 型 ， 小 孢子 四 分 体 排列 形式 多 样 ， 有 正四 面体 、 左 右 对 称 
- 细胞 型 的 四 合 花 粉 。 其 次 ， 本 文 滋 清 了 竹 叶 兰 的 花药 壁 的 组 成 。 本 文 观 


和 十 字 交 叉 型 ，2 


察 到 花药 壁 层 数 为 6 ~ 7 层 ， 包 括 3 ~ 4 层 药 室内 壁 和 1 


为 ， 人 花药 壁 有 5 ~ 
壁 和 中 层 细 胞 的 类 
Ware EE: EARS 


层 中 层 。 然 而 ， 前 人 的 研究 结果 认 


6 层 ， 包 括 1 层 药 室内 壁 和 2 ~ 3 层 中 层 。 显 然 ， 这 样 的 争议 在 于 药 室内 


j 断 。 根 据 药 室内 厨 


表皮 下 形态 高 度 相 似 呈 阔 卵 形 的 2 ~ 3 EZ 


胞 大 而 呈 阔 卵 形 且 在 后 期 会 发 生 纤维 性 加 厚 ; 中 
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并 结合 其 他 兰 科 植物 的 发 育 特征 比较 分 析 了 它们 的 分 类 学 意义 ， 具 体 如 下 。 
3.2 竹 叶 兰 8 个 花粉 团 形成 机 制 的 分 类 学 意义 


本 研究 结果 记 


药 室 中 央 出 现 了 两 条 纵横 交错 的 不 育 隔膜 组 织 形成 
有 研究 表明 ， 兰 科 90% 以 上 的 物种 都 具有 不 同 数目 和 形态 的 花粉 团 ， 集 中 在 树 兰 亚 科 和 兰 


E 实 了 树 兰 亚 科 8 个 花粉 


E (Davis, 1966; Johri et aL, 1992; 胡适 宜 ，1982，2005 )， 本 文 把 观察 到 的 
胞 判断 为 药 室 内 壁 。 同 时 ， 本 文系 统 地 揭示 了 竹 
叶 兰 8 个 花粉 团 的 形成 机 制 、 多 层 型 花药 壁 发 育 模 式 、 同 时 型 胞 质 分 裂 方 式 等 胚胎 学 特征 ， 


团 的 形成 机 制 是 由 于 早期 花药 原 基 分 化 出 的 每 个 


HJ CFreudestein & Rasmussen, 1996)。 现 


WEF} (Cameron et al., 1999; Chase et al., 2003, 2015 )。 形 态 发 育 解 剖 学 研究 表明 ， 兰 科 不 同 数 


目的 花粉 团 (2, 4, 6,8) 的 形成 机 制 是 因 


为 早期 花药 原 基 分 化 出 来 的 一 对 侧 生 药 室 中 央 ， 分 


化 出 不 同 数 目 和 朝向 的 不 育 隔 膜 组 织 在 花药 成 熟 时 发 生 降 解 成 空 除 而 导致 的 (Freudestein & 
的 兰 


Rasmussen, 1996) 


。 这 得 到 了 后 续 研 究 


资料 的 证 实 和 补充 。 例 如 : 具有 2 对 深 裂 花粉 团 
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J& (Cymbidium) 是 由 于 每 个 药 室 中 央 的 隔膜 组 织 没 有 彻底 贯穿 小 孢子 赛 而 形成 的 ((Bhanwra 


et al., 2006; Kant & Goel, 2013); 具有 4 个 花粉 团 的 沼 兰 属 (Malaxis) 是 因为 不 育 隔膜 组 织 


的 彻底 贯穿 和 降解 发 育 来 的 (Kant & Hossain, 2010; Gurudeva, 2015)， 具 有 2 个 不 同 程度 浅 
裂 、 深 裂 或 全 缘 的 花粉 团 的 指甲 兰 亚 族 则 是 源 于 不 育 隔 膜 组 织 治 不 同 朝向 和 不 同 程度 切割 小 
孢子 圳 造成 的 〈 张 锦 等 ，2019; 李 束 等 ，2019)。 然 而 ， 关 于 树 兰 亚 科 中 8 个 花粉 团 的 发 育 
机 制 的 补充 资料 却 不 多 见 。 树 兰 亚 科 具有 8 个 花粉 团 的 类 群 , 其 形成 机 制 推测 应 该 有 两 种 方 
3X (Freudestein & Rasmussen, 1996)。 一 种 是 早期 花药 发 育 时 ， 每 个 药 室 分 别 沿 极 面 观 和 区 
道 面 分 化 出 两 条 纵横 交错 的 不 育 隔膜 组 织 ， 最 终 发 育 为 4 个 短 棒状 花粉 团 ， 例 如 是 将 兰 
(Calanthe rubens), FBZ (Eria javanica) 和 矮 柱 兰 (Thelasis pygmaea)。 另 一 种 可 能 
是 早期 花药 发 育 过 程 中 , 每 个 药 室 的 孢 原 细胞 组 织 沿 极 面 观 分 化 出 两 条 十 字 交 叉 的 纵向 不 育 
隔膜 组 织 ， 最 终 发 育 为 4 对 长 棍棒 状 花粉 团 ， 但 尚未 有 解剖 资料 资料 证 实 。 显 然 ， 本 文 研究 
结果 证 实 了 了 竹 叶 兰 8 个 花粉 团 的 形成 机 制 符合 前 者 。 
2 同时 ,本 文 还 揭示 了 竹 叶 兰 4 个 花粉 团 成 簇 的 形成 机 制 是 因为 花药 发 育成 熟 时 , 靠近 药 
室 开 裂 处 的 隔膜 组 织 降解 较 快 而 且 彻 底 , 才 形 成 了 基部 粘 合 在 一 起 的 簇 状 花粉 团 ,。 这 一 点 尚 
未 有 其 他 研究 资料 报道 (Freudestein & Rasmussen, 1996)。 事 实 上 ， 在 树 兰 亚 科 的 8 个 花粉 
团 的 类 群 中 ， 尤 其 是 和 竹 叶 兰 属相 关 的 白 苞 亚 族 (Subtrib. Bletillinae)、 拟 白 及 亚 族 (Subtrib. 
Bletlinae) fI f£] 5 XV J&(Subtrib. Anthogoniinae) 等 ， 均 存在 着 花粉 团 柄 的 有 无 、 或 粘性 物质 的 
有 无 等 形成 的 2 E 4 簇 花粉 团 的 不 确定 描述 ( 陈 心 启 等 ，1999)。 例 如 ， 具 有 8 个 花粉 团 
的 一 丽 兰 属 (Laelia)， 因 有 花粉 团 柄 的 存在 ， 可 描述 为 8 个 独立 的 花粉 团 或 2 对 4 深 裂 的 花 
粉 团 ， 这 需要 对 花粉 团 内 部 组 织 结构 进行 解剖 方 可 准确 判断 (Freudestein & Rasmussen, 
1996)。 显 然 ， 竹 叶 兰 属 的 4 个 花粉 团 粘 结 成 艇 ， 没 有 通过 其 他 组 织 如 花粉 团 柄 或 其 他 来 源 
的 粘性 物质 ,而 是 花粉 团 基部 的 次 生 融 合 构成 的 。 从 某 种 意义 上 来 说 , 4 TT BUR ES BS, 
并 非 是 因为 小 孢子 圳 组 织 的 4 深 裂 而 造成 的 ， 而 是 通过 不 育 隔膜 组 织 的 纵横 交错 分 割 成 4 
个 次 生 小 孢子 圳 ,后 在 发 育成 熟 时 ,由 于 隔膜 组 织 的 部 分 降解 ,再 次 融合 成 4 个 一 篮 。 因此 ， 
通过 形态 解 发 育 学 比较 研究 兰 科 不 同 数 目 和 形态 的 花粉 团 的 形成 机 制 ， 对 于 亚 科 内 不 同族 、 
亚 族 和 属 的 界定 和 杀 缘 关系 的 澄清 有 着 极 大 的 分 类 学 意义 (Freudestein & Rasmussen, 1996). 
3.3 竹 叶 兰 多 层 型 花药 壁 发 育 模 式 及 分 类 学 意义 

被 子 植物 中 , 花药 壁 的 层 数 和 来 源 在 属 级 以 上 的 分 类 系统 中 是 稳定 的 , 具有 重要 的 分 类 
学 意义 CDavis, 1966; Johri et al., 1992)。 根 据 花药 壁 的 层 数 和 中 层 细胞 的 来 源 ， 可 以 分 为 上 其 
有 5 层 且 包含 2 层 中 层 的 基本 型 , 具有 4 层 但 中 层 来 源 不 同 的 单子 叶 型 和 双子 时 型 ， 以 及 中 


层 缺 失 仅 有 3 层 花药 壁 的 简化 型 (Davis, 1966; Johri et al., 1992; 胡适 宜 ，1982, 20050. Œ 


述 四 种 基本 类 型 中 ， 双 子叶 型 最 常见 ， 在 所 有 研究 过 的 胚 


出 现在 大 部 分 双子 叶 植 物 中 。 单 子叶 型 较 少 见 ， 
叶 植 物 ， 如 肋 果 茶 属 (Li et aL, 2003)。 此 外 ， 
家 族 。 

竹 叶 兰 的 花药 壁 有 6~7 层 ， 属 于 多 层 型 ， 


有 2 种 : 单子 叶 型 和 多 层 型 。 长 期 以 来 ， 兰 科 花 药 壁 发 育 


基本 型 和 简化 3 


全 学 的 被 子 植物 中 约 占 80%, 
出 现在 大 部 分 单子 叶 植物 中 ， 偶 见 部 分 双子 


型 最 少见 ， 只 出 现 于 部 分 植物 


进一步 证 实 和 补充 了 兰 科 的 花药 壁 发 育 类 型 


模式 均 被 描述 为 具有 4 层 细胞 的 单 


子叶 型 ， 被 认为 是 该 科 稳 定 的 分 类 学 特征 (Davis, 1966; Johri et al, 1992; 胡适 宜 ，1982， 


2005)。 它 在 兰 亚 科 的 斑 叶 兰 属 (Goodyera) (Sood, 1988; Kant & Goel, 2013), KAHJE 


(Habenaria) (Sood, 1986) 和 树 兰 亚 科 的 Microstylis (Sood, 1985, 19860, 沼 兰 属 (Malaxis) 


(Sood, 1992; Kant & Hossain, 2010; Gurudeva, 2 


015) 和 巾 层 兰 


(CERME, 2019) 等 类 群 中 比较 普遍 。 然 而 ， 除 了 单子 叶 型 外 ， 
层 以 上 ， 被 称 为 多 层 型 (Sood，1989)， 目 前 仅 出 现在 兰 科 。 事 实 上 ， 多 层 型 花药 壁 的 早期 


& C(Pennilabium yunnanense ) 


部 分 兰 科 的 花药 壁 可 达 5-7 


OS HH BILE I EEEH ES Dendrobium 873 £& 25 J&& (Vanda) 《Swamy，1949)、 竹 叶 兰 属 


(Rao，1965) 及 其 近 缘 属 Bromeheadia (Jeyanayaghy & Rao，1966)， 后 来 在 构 兰 亚 科 的 构 兰 


(Cypripedium cordigerum) (Sood & Rao, 1988; Kant, 2011) 等 也 有 明确 记载 。 随 着 它 在 羊 耳 某 
属 (Liparis) 的 首次 命名 和 描述 (Sood，1989)， 多 层 型 花药 壁 在 树 兰 亚 科 的 兰 属 (Cympbidium) 


(Kant et al., 2013 )、 万 代 兰 属 (Vanda)〔 张 锦 等 ， 


2019) 和 苞 舌 兰 属 (Spathoglottis) (Sriyot et 


al, 2015) 陆续 报道 。 由 上 述 研 究 资料 可 以 看 出 ， 尽 管 单子 叶 型 和 多 层 型 在 构 兰 亚 科 、 树 兰 


亚 科 和 兰 亚 科 中 均 有 报道 ,但 同一 个 属 的 花药 壁 


1992; Sriyot et al., 2015; 张 锦 等 ，2019; FISE, 


四 分 体 排列 形式 的 系统 分 类 学 意义 一 直 受 到 关注 ， 目 


发 育 类 型 是 稳定 的 。 随 着 新 资料 的 不 断 积 累 ， 
兰 科 花 药 壁 发 育 类 型 的 分 类 系统 学 意义 将 会 得 到 更 好 的 理解 。 
3.4 竹 叶 兰 属 的 同时 型 胞 质 分 裂 和 小 孢子 四 分 体 排列 的 系统 分 类 学 意义 

竹 叶 兰 属 的 小 孢子 母 细胞 经 过 同时 型 胞 质 分 裂 产 生 了 正四 
的 小 孢子 四 分 体 ， 与 其 他 大 部 分 研究 过 的 兰 科 植 物 的 特征 相似 


面体 .左右 对 称 和 十 字 交 叉 


(Swamy, 1949; Jorhri et al., 


2019)。 被 子 植物 的 胞 质 分 裂 方 式 和 小 孢 
前 有 以 下 3 个 观点 。 第 一 , 早期 研究 


认为 ， 被 子 植物 的 胞 质 分 裂 方式 有 两 种 : 同时 型 和 连续 型 , 分别 为 双子 叶 型 和 单子 叶 型 的 分 


学 特征 (Jorhri etal., 1992)。 然 而 ， 虽 然 兰 科 


兰 科普 遍 有 具有 同时 型 胞 质 分 裂 (如 : Swamy, 1949; Johri et al., 1992; 梁 汉 兴 ，1981; 徐 正 


属于 传统 意义 ] 


上 的 单子 叶 植物 ， 但 研究 过 的 


FMR, 1986; Sood, 1985, 1986, 1988; Sood & Rao, 1986; Sriyot et al., 2015)， 只 有 少 
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数 几 个 属 为 连续 型 ， 例 如 眉 兰 属 (Opjyrs) CAybeke, 2012) 和 万 代 兰 属 〈 张 锦 等 ，2019)。 因 
此 ， 兰 科 的 胞 质 分 裂 方式 在 被 子 植物 系统 演化 中 具有 重要 的 意义 ， 值 得 进一步 研究 。 第 二 ， 
有 研究 表明 , 被 子 植物 基部 类 和 群 和 单子 叶 植物 的 胞 质 分 裂 方 式 和 小 孢子 四 分 体 的 排列 形式 有 
一 定 联系 (Nadot et al., 2008)。 例 如 ， 连 续 型 胞 质 分 裂 产 生 的 小 孢子 四 分 体 只 有 四 边 形 (或 
十 字 交 叉 型 ，T 型 ， 线 型 )， 但 同时 型 的 小 孢子 四 分 体 的 排列 形式 更 多 样 化 ， 既 有 四 边 形 ， 
正四 面体 型 和 菱形 (Nadot et al., 2008)。 显 然 ， 本 文 研究 结果 过 以 及 其 他 已 有 的 兰 科研 
究 资料 并 不 支持 这 一 观点 。 第 三 ， 胞 质 分 裂 方 式 和 花粉 萌发 孔 类 型 是 否 存 在 必然 联系 ,值得 
进一步 探讨 。 对 被 子 植物 基部 类 群 和 单子 叶 植物 来 说 , 胞 质 分 裂 方 式 和 花粉 萌发 孔 类 型 之 间 
并 无 直接 的 必然 联系 CNadotet al., 2008)， 但 对 模式 植物 拟 南 芥 的 研究 发 现 ， 连 续 型 胞 质 分 
裂 方式 影响 了 花粉 萌发 孔 的 类 型 (Albert et al.,，2011)。 对 于 萌发 孔 缺失 的 大 部 分 兰 科 植物 
(Johri et al., 1992) 而 言 , 胞 质 分 裂 方式 和 花粉 形态 之 间 的 关系 值得 进一步 研究 。 综 上 所 述 ， 
竹 叶 兰 花粉 团 发 育 过 程 中 表现 出 的 胚胎 学 特征 在 兰 科 花药 发 育 多 样 性 方面 具有 重要 的 分 类 
学 意义 。 
3.5 竹 叶 兰 属 与 近 缘 属 Bromheadia 的 花药 发 育 的 比较 研究 
如 前 所 述 ， 竹 时 兰 属 可 能 的 近 缘 类 群 有 笋 兰 属 、 白 龙 属 、 贝 母 兰 属 和 独 薪 兰 属 等 ， 但 由 
于 胚胎 学 资料 的 缺乏 , 目前 能 够 用 于 花药 发 育 比 较 研 究 的 只 有 分 布 在 马来西亚 群岛 的 一 个 近 
缘 属 (Bromheadia) (Jeyanayaghy & Rao, 1966)。 首先, 两 个 属 具 有 一 些 共同 的 花药 发 育 特征 ， 
与 大 部 分 研究 过 的 兰 科 植物 基本 一 致 〈Johri etal., 1992)， 如 : 同时 型 胞 质 分 裂 、 腺 质 型 绒 
年 层 、 纤 维 性 加 厚 发 生 于 药 室内 壁 、2- 细 胞 型 四 合 花 粉 等 。 由 于 这 些 相似 性 ， 尤 其 是 多 层 型 
FT 花药 壁 发 育 特征 ， 为 两 个 属 成 为 近 缘 属 提供 了 合理 性 。 其 次 ， 竹 叶 兰 属 和 Bromheadia AR 
息 层 细胞 核 的 数目 和 小 孢子 四 分 体 排列 形式 方面 具有 明显 区 别 , 竹 叶 兰 属 的 绒 息 层 细胞 为 为 
兰 科 植物 少见 的 2 核 型 ， 小 孢子 四 分 体 排 列 多 为 正四 面体 、 左 右 对 称 和 十 字 交 叉 型 ， 但 
Bromheadia 的 绒 息 层 细胞 为 兰 科 常见 的 单 核 ， 小 孢子 四 分 体 的 排列 为 正四 面体 、 左 右 对 称 
和 线 型 。 因此 ,从 目前 仅 有 的 胚胎 学 资料 来 看 , 竹 叶 兰 属 的 胚胎 学 特征 支持 它 和 Bromheadia 
具有 一 定 的 亲缘 关系 。 
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